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Resumen. El registro f6sil de fitolitos de palmeras afines a Trithrinax Mart. y Copernicia Mart. ex Endl., impresiones foliares afines
a Ocotea Aublet., Paramyrciaria Kausel y Schinus L. y lefios fésiles con afinidad a Anadenanthera Speg., Parapiptadenia Brenan, As-
tronium Jack. y Solanum L. en el Mioceno Tardio de la Formacién Parand, soportan la idea que estos elementos tuvieron un é4rea de
distribucién mayor en el pasado, y estarian indicando un clima maés célido y htimedo que el actual para esta regién. La presencia de
Anadenantheroxylon villaurquisense Brea, Acenolaza y Zucol 2001 y Astroniumxylon pertmmenii Brea, Acenolaza y Zucol 2001, dos
lenos fésiles afines a Anadenanthera colubrina var. cebil (Vell.) Brenan y Astronium urundeuva (Fr. Allem.) Engl respectivamente,
permiten estimar que la distribucion de los Bosques Estacionales Secos Neotropicales fue mas ampHagy austral durante el Mioceno.

Palabras clave. Mioceno Tardio. Cuenca Chaco-Paranense. Paleoflora. Paleoecologia. Paleoclimatologia. Paleobiogeografia.

Abstract. PALEOFLORA FROM THE PARANA FORMATION (LATE MIOCENE), CHACO-PARANENSE BASIN, ARGENTINA. The
fossil record of the palm phytolith affinity with Trithrinax Mart. and Copernicia Mart. ex Endl., foliar impression affinity with Ocotea
Aublet., Paramyrciaria Kausel and Schinus L. and wood fossils with linked to Anadenanthera Speg., Parapiptadenia Brenan, Astronium
Jack. and Solanum L. in the late Miocene from the Parana Formation, support the idea that these elements were more widespread in the
past and would indicate a warmer and more humid climate than at present in this region. The presence of Anadenantheroxylon villaur-
quisense Brea, Acefiolaza and Zucol, 2001, and Astroniumxylon pertmeniiBrea, Acenolaza and Zucol, 2001, two wood fossils showing
affinity with Anadenanthera colubrina var. cebil (Vell.) Brenan and Astronium urundeuva (Fr. Allem.) Engl respectively, suggest that

Seasonally Dry Tropical Forests covering a wider area further south during the Miocene.

Key words. Late Miocene. Chaco-Paranense Basin. Paleoflora. Paleoecology. Paleoclimatology. Paleobiogography.

DuranTE el Mioceno, en el continente sudamericano
se evidenci6 una transgresién marina que cubri6 una ex-
tensa drea de Argentina, parte de Urugua ~de Brasil,
Sug de Bolivia y Paraguay (Fig. 1). Este mar denominado
como “mar Entrerriense o Paranensq’ es reconocido en
distintas formaciones. Si bien existen posturas controver-
siales sobre una posible conexién intracontinental entre
el mar Caribe y el Atldntico Sur, Résdnen et al. (1995)
postularon la existencia de una via maritima intracon-
tinental por el oeste de Amazonia, uniendo el oeste del
mar Caribe con el estuario del Rio de la Plata, abarcando
el oeste de Amazonia y la cuenca del Paran4, y en forma
congruente varios autores apoyaron esta postura (Rebata
et al., 2006; Lovejoy et al., 2006; Albert et al., 2006). Por
otro lado, sobre la base de distintos estudios otros afirma-
ron que no existié dicha conexiéon maritima (Herndndez
et al., 2005; Cozzuol, 2006; Latrubesse et al., 2007, 2010).

Distintos estudios paleopalinolégicos indicaron la
existencia de ambientes fluviales con incursiones mari-

nas durante el Mioceno en la cuenca del Amazonas (Ho-
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orn, 1993, 1994a@996, 2006a). Recientemente, fueron
hallados registro de bosques de manglares en el rio Apo-
paris (Colombia) que aportan nuevos datos a esta postura
(Hoorn, 2006b).

Los registros fosiles de flora y fauna postularon la
existencia de ingresiones efimeras del océano en la re-
gion de los Andes Centrales bolivianos vinculadas a la
conexién norte y a la sur (Hoorn, 2006b; Lovejoy et al.,
2006; Hovikoski et al., 2006), esta tltima relacionada con
el mar Entrerriense-Parerense, Mediante el estudio de
evidencias isotdpicas, paleontolégicas e icnolégicas, Uba
et al. (2009) confirmaron la presencia de cuatro ingresio-
nes marinas en el Mioceno (c. 7,17 Ma) de los Andes Cen-
trales bolivianos (c. 15°S-21°S). La presencia de estratos
alternados de origen marino con trazas fésiles de Ophio-
morpha Lundgren, 1891 y de origen continental con tra-
zas de la ichnofacies Scoyenia en la Formacién Yecu
una prueba significativa de las posibles incursiones ma-
rinas. Ademas, postularon dos posibles escenarios sobre
la via de la ingresion marina en los Andes Centrales: (1)
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desde el noreste a través de Amazonia segiin lo propuesto
por Hulka et al. (2006) y (2) una conexién desde el sur de
Bolivia a través del mar Entrerriense-Paranensg (Uba et
al., 2009).

Por otro lado, el hallazgo de invertebrados por Pérez y
Griffin (2010) hace reconsiderar la hipétesis de una ruta
maritima intracontinental. Estos autores sugieren que
habria existido al menos un paso intermitente que per-
mitio6 el intercambio de esta fauna durante el Tortoniano
(c. 11-7 Ma). Esta conexién maritima ha sido objeto de
muchas controversias (ver Hoorn y Vonhof. eds., 2006).
Desafortunadamente, el conocimiento del registro paleo-
botanico focalizado en la region Mesopotdmica-Argerting
(Brea y Zucol, 2011) representa séle un aporte al conoci-
miento integral de las distribuciones floristicas durante
estos eventos geolégico s no permiten tomar una posicién
firme con respecto a la presencia o ausencia de un mar

intracontinental.

BREA ET AL.: PALEOFLORA DE LA FORMACION PARANA

En la cuenca Chaco-Paranense, en el ambito mesopo-
tamico eeme pampasico, los depdsitos de la transgresion
marina miocénica se conocen con el nombre de Forma-
cion Parana (Bravard, 1858), encontrandose los espesores
mas potentes en el subsuelo. Espesores que no superan
los 200 m de potencia afloran en Patagonia nororiental y
en esta region son conocidos con el nombre de Formacién
Puerto Madryn. En la provincia de Entre Rios aflora una
delgada secuencia de pocos metros del sector cuspidal,
en una gran drea y en una franja angosta que corre en sen-
tido longitudinal de norte a sur paralelo al rio Parané (ver
Brea y Zucol, 2011, p.72, fig. 4.2) y~eug va desde la mar-
gen derecha del rio Nogoya hasta las inmediaciones de la
desembocadura del rio Feliciano (Frenguelli, 1920; Ace-
fiolaza, 1976, 2000, 2007; Iriondo, 1973; Marengo, 2006).

Los depésitos aflorantes de esta unidad estratigrafica
en la provincia de Entre Rios estdn compuestos por una
secuencia silicoclastica donde predomina la granulome-
tria fina (limos pardos y gris verdoso-oliva), con delgadas
intercalaciones de arenas finas blanquecinas-amarillen-
tas. Mas detalles acerca de las principales caracteristicas
litolégicas, edad y vinculaciones de esta formacién son
expuestas en Pérez (2013).

La Formacién Parana es portadora de una abundante
paleoflora preservada en forma de palinomorfos (Game-
rro, 1981; Anzdtegui y Garralla, 1982, 1986; Anzdtegui,
1990; Garralla, 1989), fitolitos (Zucol y Brea, 2000), im-
presiones foliares (Acenolaza y Acenolaza, 1996; Anzo-
tegui y Acenolaza, 2008) y lenos permineralizados (Lutz,
1981; Brea et al., 2001; Franco y Brea, 2008). Sintesis de
estos estudios se brindan en Brea y Zucol (2000, 2011),
Zucol et al. (2004) y Barreda et al. (2007).

La presente contribucién tiene como objetivo princi-
pal la puesta al dia de los conocimientos paleofloristicos
de la Formacién Parand, con miras a discutir los aspectos
paleoecolégicos, paleoclimatoldgicos y palebiogeografi-
cos de la vegetacion que se desarrollg, durante el Mioceno

Tardio en el litoral argentino.

METODOS

Las localidades fosiliferas en la provincia de Entre
Rios con contenido paleofloristico del Mioceno del #e-
restg argentino tienen una estrecha area de distribucién,
debido a los pocos afloramientos de la Formacion Parana

Figura 1. Paleogeografia de América del Sur durante el Mioceno (15-10 Ma) tomado de Hubert y Renno (2006), Cozzuol (2006),
Latrubesse et al. (2007). 1, Transgresiones marinas marginales; 2, Escudo de Guayana; 3, Escudo de Brasil; 4, Formacién Solimdes/
Pebas; 5, Andes, 6, Formacion Parana (Mar Entrerriense-Paranense). La flecha indica los afloramientos de la Formacion Parand en

Entre Rios. (?) Mar intracontinental.
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EL NEOGENO DE LA MESOPOTAMIA ARGENTINA

a lo largo de las margenes del rio Parana y sus principales
tributarios. En la provincia de Santa Fe los datos provie-
nen de un pozo de perforaciéon de YPF (Fig. 2).

Las caracteristicas ecoldgicas y distribucion de los pa-
rientes actuales mas cercanos se utilizaron para realizar
inferencias paleogeograficas, paleoclimaticas y paleoeco-
légicas. Por este motivo, s6lo se consideraron para este
analisis aquellos taxones cuyas afinidades boténicas a
nivel de género fueran confiables.

Los lenos fésiles de angiospermas pueden ser usados
como potenciales archivos paleoecolégicos y paleoclimé-
ticos (Carlquist, 1977; Wheeler y Bass, 1991, 1993; Poole
y van Bergen, 2006). El indice de Vulnerabilidad (V =
didmetro promedio de los vasos dividido por la densidad
promedio de los vasos) y el Indice de Mesomorfia (M =
indice de vulnerabilidad multiplicado por la longitud
promedio de los elementos de vaso) se calcularon utili-
zando las ecuaciones de Carlquist (1977).

El V es usado como indicador de la conductividad hi-
drica. Un valor bajo indica una mayor capacidad para so-
portar el estrés hidrico o la congelacién. Es un indicador
de la sensibilidad a los riesgos de embolias, y por lo tanto
es usado para indicar el grado de xeromorfismo o meso-
morfia. Las maderas con valores bajos de V tienen vasos
pequenos y numerosos y alta seguridad en la conduccién.
Por otro lado, los altos valores de V son tipicos de una bue-
na eficiencia en la conduccién del agua y estan asociados
a vasos anchos y poco numerosos (Carlquist, 1977).

El M se utiliza como una medida de la disponibilidad
de agua de la especie. Altos valores de M denotan una
estructura anatémica adaptada a condiciones mesomorfi-
cas (Carlquist, 1977). Las especies con habitos mésicos se
caracterizan por tener una buena y equilibrada disponibi-
lidad hidrica (Baas, 1986).

Ademds, diversos caracteres anatomicos del xilema
secundario que intervienen en la conduccién y seguridad
en el transporte del agua, fueron utilizados como indi-
cadores paleoecolégicos. Estos son: los anillos de creci-
miento, la porosidad, el tipo de agrupamiento, el didme-
tro tangencial de los vasos, el niimero de vasos por mm?,
la longitud de los elementos de vasos, el tipo de placas
de perforacion, el tipo de parénquima axial, la presencia
de fibras septadas y la presencia de traqueidas vascula-
res (Carlquist y Hoekman, 1985; Wheeler y Baas, 1991,
1993; Lindorft, 1994; Woodcock, 1994; Moglia y Gimé-
nez, 1998; Poole y van Bergen 2006; Wheeler et al., 2007).

Abreviaturas. CIDPALBO, Coleccién Paleoboténica,
Centro de Investigaciones Cientificas y Transferencia de
Tecnologia a la Produccién (CICYTTP-CONICET); CTES-
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PB, Coleccion Paleobotanica, Facultad de Ciencias Exac-
tas y Naturales y Agrimensura, Universidad Nacional del
Nordeste, Corrientes; MRVU, Coleccién Paleobotanica,
Museo Regional de Vill

uiza, Entre Rios; CLR, corte
longitudinal radial; Hodinalta ia

el Joneitudinal onTRS. i rerelice)
tion: M, Indice de Mesomorfia; V, Indice de Vulnerabi-
lidad; BSEN, Bosques Secos Estacionales Neotropicales;
SDTFs, Seasonally Dry Tropical Forests; YPF, Yacimientos
Petroliferos Fiscales.

[
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Figura 2. Mapa de localizacion mostrando las localidades fosili-
feras mencionadas en el texto. 1, Pozo Josefina; Afloramientos:
2, Victoria; 3, Puerto Alvear; 4, Toma Vieja; 5, Villa Urquiza.

REGISTRO PALEOFLORISTICO

Los estudios paleopalinolégicos fueron realizados
por Gamerro (1981), Anzétegui y Garralla (1982, 1986),
Garralla (1989) y Anzétegui (1990), sobre muestras de
cutting desde los -246 m hasta los -135 m de profundi-
dad, y provienen de una perforacién de YPF denominada
Pozo Josefina en la provincia de Santa Fe (c. 31°S, 62°0)
(Fig. 2). Se describieron 96 especies, que comprenden
esporas (bridfitas y pteridefitag), granos de polen (gim-
nospermas y angiospermas) y algas con abundancia de
dinoflagelados (ver Brea y Zucol, 2011, p. 76-79, tab. 4.1).
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Anzoétegui (1990) propone dos secuencias claramente di-
ferenciadas: una continental, en la base de la columna,
dominada por angiospermas y helechos y otra marina, en
el tope, dominada por dinoflagelados. Ademas, tres tipos
principales de paleocomunidades fueron identificadas:
(1) los bosques hiimedos o riberefios integrados por Po-
lipodiaceae, Cyatheaceae, Aquifoliaceae, Euphorbiaceae
(Sapium Jack., Sebastiana Spreng.), Myrtaceae y Sapin-
daceae (Sapindus L.); (2) los bosques xerdfilos consti-
tuidos por Anacardicaceae (Lithraea Miers, Schinus L,
Astronium Jack.), Mimosaceae (Acacia Mill.), Poaceae y
Asteraceae; (3) la vegetacion hidrdfila de agua dulce com-
puesta por Azollaceae, Halograceae, Poaceae, Asteraceae,
Polygonaceae, Onagraceae y Amaranthaceae. La presen-
cia de Araucariaceae (Araucaria Juss.) y Podocorpaceae
(Podocarpus LHér. ex Pers.), integrantes de bosques de
altura, ocuparian dreas més distantes. La totalidad de los
elementos floristicos pertenecientes a diferentes unida-
des fision6micas estdn relacionados a integrantes de los
actuales dominios tropical y subtropical.

BREA ET AL.: PALEOFLORA DE LA FORMACION PARANA

Las asociaciones fitoliticas (ver Brea y Zucol, 2011, p.
76-79, tab. 4.1) halladas en la localidad de Puerto Alvear
(Fig. 2) postulan la existencia de paleocomunidades inte-
gradas principalmente por palmeras asociadas con grami-
neas de tipo panicoide y ciperaceas, las cuales se habrian
desarrollado bajo un clima tropical-subtropical y hime-
do. La presencia de Podostemaceae indica la existencia de
cursos de agua torrentosos y el bajo porcentaje relativo de
ciperaceas y de léricas de crisostométaceas, que los cuer-
pos de agua lénticos eran escasos (Zucol y Brea, 2000).
Las estegmatas de las palmeras halladas en esta localidad
tienen afinidad con la Tribu Corypheae, especialmente
con las especies Trithrinax campestris (Burmeist.) Drude
y Griseb. y Copernicia alba Morong ex Morong y Britton.
La primera, nativa del oeste de Uruguay y centro-norte de
Argentina, crece en suelos dridos, pedregosos y secos, en
climas templados calidos, lluviosos, aunque es tolerante
a las sequias. Copernicia alba esta adaptada a periodos de
sequias e inundaciones y se distribuye en el Gran Chaco
Argentino y en el Chaco Paraguayo (Fig. 3).

0 40°0 1

Ameérica
del Sur

40° S =

0

Ameérica
del Sur

40° S =

40° O
L

Figura 3. Distribucion de los taxa actuales mas cercanos. 1, Sombreado en gris, distribucién aproximada de las especies de Detarieae
americanas; Circulo negro; Estrella negra, Astronium urundeuva; 2, Sombreado en gris, distribucion de Trithrinax campestris; Area
verticalmente rayada, distribucién de Copernicia alba; Circulo negro Parapiptadenia excelsa. Estrella negra, Anadenanthera colubrina;
Cuadrado negro, Solanum auriculatum. La flecha indica los afloramientos de la Formacién Parana. Datos tomados de Prado y Gibbs,
1993; Henderson et al., 1995; Tropicos.org. Missouri Botanical Garden.
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EL NEOGENO DE LA MESOPOTAMIA ARGENTINA

En los niveles arcillosos de la Formacién Parana en la
localidad de Villa Urquiza, a 30 km al norte de la ciudad
Parana (Fig. 2), se hallaron numerosas compresiones fo-
liares de Lauraceae, Myrtaceae, Anacardiaceae, Styraca-
ceae y Fabaceae (Acefiolaza y Acenolaza, 1996; Anzé6tegui
y Acenolaza, 2008). La presencia de la mirtacea Myrcio-
phyllum paranaesianum Anzo6tegui y Acenolaza, 2008, la
lauracea Laurophyllum sp. y la anacardidcea Schinus aff.
terebinthifolium Raddi indican la existencia de bosques
estrechamente relacionados con los actuales Bosques
Secos Estacionales Neotropicales -BSEN- (= a SDTFs =
Seasonally Dry Tropical Forests, sensu Pennington et al.,
2004) propuestos por Prado (2000). Las condiciones cli-
maticas en esta area deberian haber sido més calidas y
htmedas que en el presente, y probablemente con una
marcada estacionalidad climatica, que permiti6 la pre-
sencia de una vegetacién adaptada a estas condiciones
(Anzoétegui y Acenolaza, 2008).

Los lenos fésiles (ver Brea y Zucol, 2011, p. 76-79,
tab. 4.1) hallados en las localidades de Victoria, Toma
Vieja y Villa Urquiza (Fig. 2), indicaron la presencia de
taxones de las familias Fabaceae, Anacardiaceae y Solana-
ceae (Lutz, 1981; Brea et al., 2001; Franco y Brea, 2008).
El primer leno descripto fue Entrerrioxylon victoriensis
Lutz 1981, el cual fue asignado a la subfamilia Faboi-
deae con una estrecha relacién con Cytisus L. y Genista
L. dos géneros de la tribu Genisteae. Sin embargo, este
material fue revisado recientemente y fue reasignado a la
subfamilia Caesalpinoideae y especialmente vinculado a
la tribu Detarieae s.I. (Brea et al., en—prenss), cuya distri-
bucién pantropical es muy amplia, ya que las especies se
encuentran en América tropical, Africa y Asia, pero sin
géneros actuales en Australia. La combinacién de la pre-
sencia de canales intercelulares axiales (Fig. 4.1), crista-

les en radios (Fig. 4.3), radios parcialmente estratificados

(Fig. 4.2) y espesor de las paredes de las fibras soportan la
transferencia a la tribu Detarieae s.1.

La subfamilia Mimosoideae estd representada por
Anadenantheroxylon villaurquisense Brea, Acefiolaza y
Zucol 2001 (Fig. 4.4-5) y Piptadenioxylon paraexcelsa
Franco y Brea 2008 (Fig. 4.6-8). Las especies actuales
mas afines son Anadenanthera colubrina var. cebil (Vell.)
Brenan y Parapiptadenia excelsa (Griseb.) Burkart respec-
tivamente. La primera se distribuye en tres ntcleos cla-
ramente definidos: (1) en la Caatinga (noreste de Brasil),
(2) a lo largo de los rios Paraguay y Parand y (3) sudoeste
de Bolivia y noreste de Argentina en Las Yungas (Prado y
Gibbs, 1993). La segunda, P. excelsa, es un elemento ca-

racteristico de la selva tucumano-boliviana (Fig. 3).

Astroniumxylon pertmenii-Brea, Aceinolaza y Zucol
2001 (Fig. 4.9-10) y Astroniumxylon parabalansae Franco
y Brea 2008 (Fig. 4.11-14) son dos elementos integrantes
de la familia Anacardiaceae. Astronium urundeuva (Fr.
Allem.) Engl. y Astronium balansae Engl. son, respecti-
vamente, las especies actuales méas afines a estos lenos
fosiles. Astronium urundeuva es una especie indicadora
de las facies mesotrdficas del Cerrado, en el Brasil Cen-
tral (Prado y Gibbs, 1993) ¥ es caracteristico de los BSEN
sensu Prado (2864) y puede habitar en bosques densos
hiamedos hasta zonas més abiertas y secas (Caetano et al.,
2008). Astronium balansae es caracteristico del estrato ar-
boéreo mas alto de la selva higrofila riberena del rio Parana
(Fig. 3).

Finalmente, la familia Solanaceae esta representada
por Solanumxylon paranensis Franco y Brea 2008 (Fig.
4.15-18). Este taxon presenta afinidad con la especie ac-
tual Solanum auriculatum Aiton, una especie helidfila,
termohigrdfila y colonizadora caracteristica de la selva
Misionera y del Chaco (Fig. 3).

Figura 4. 1-3, Entrerrioxylon victoriensis (Lutz 1981) Brea, Rames y Lutz, enprensy, CTES-PB 4859; 1, CT, vista general mostrando
vasos, fibras, parénquima axial y canales axiales normales (flechas blancas); 2, CLT, vista general mostrando radios parcialmente
estratificados; 3, CLT, detalle de un radio con cristales prismaticos (flecha blanca); 4-5, Anadenantheroxylon villaurquisense Brea,
Acefiolaza y Zucol 2001, MRVU 112; CT, vista general mostrando vasos y parénquima axial vasicéntrico, aliforme y confluente; 6-8,
Piptadenioxylon paraexcelsa Franco y Brea 2008, CIDPALBO 23; 6-7, CT, mostrando vasos, fibras y parénquima axial; 8, CLR, detalle
de radios homocelulares compuestos exclusivamente por células procumbentes; 9-10, Astroniumxylon pertmeaniijBrea, Acefiolaza y
Zucol 2001, MRVU 111; 9, CT, detalle de vasos, radios y parénquima axial; 10, CLR, detalle de radios heterocelulares compuestos por
células procumbentes, cibicas y verticales y vasos con tilosis (flecha negra); 11-14, Astroniumxylon parabalansae Franco y Brea
2008, CIDPALBO 22; 11, CT, vista general mostrando vasos, radios y parénquima axial; 12, CLT, vista general de radios uni, tri y mul-
tiseriados, canales esquizdgenos (flecha blanca) y vasos con tilosis (flecha negra); 13, CLT, detalle de canales esquizégenos en radio
multiseriado (flecha blanca); 14, CLT, detalle de radios uniseriados; 15-18, Solanumxylon paranensis Franco y Brea 2008, CIDPALBO
24; 15, CT, vista general de vasos y parénquima axial; 16, CLT, vista general mostrando radios homogéneos; 17, CT, detalle de fibras
septadas y no septadas; 18, CLT, detalle de un radio triseriado. Escala gréfica en 1 = 300 pm aplicable a 6, 11; 2 = 200 pm aplicable
a4, 5,7-10, 12, 15, 16; 13 = 50 ym aplicable a 14, 17, 18; 3 =30 ym.
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EL NEOGENO DE LA MESOPOTAMIA ARGENTINA

LA ESTRUCTURA ANATOMICA DE LA MADERA
COMO FUENTE DE INFORMACION
PALEOECOLOGICA Y PALEOCLIMATICA

Los anatomistas de madera del siglo pasado fueron los
primeros que propusieron la relacién entre la anatomia del
leno y los factores climéticos (Bailey y Tupper, 1918; Frost
1930a,b, 1931), que mas tarde, seria confirmada y amplia-
da por numerosos autores (Baas, 1986; Wheeler y Baas,
1991; Lindorf, 1994; Baas et al., 2004; Wheeler et al., 2007).

Para el caso de los lenos fésiles rescatados de la For-
macién Parana puede observarse que entre los caracteres
anatémicos poseen anillos de crecimientos indistingui-
bles o ausentes, porosidad difusa, y con tendencia a la
disposicién diagonal y/o radial (Tab. 1). La disposicién de
los vasos en un patrén diagonal y/o radial esta relacio-
nada con la seguridad en la conduccién del agua. Mu-
chas veces, este caracter esta asociado a la presencia de
traqueidas vasicéntricas como ocurre en Entrerrioxylon
victoriensis. Esta particularidad en el vegetal provee una
seguridad adicional en el transporte del agua, y es espe-
cialmente comun en taxones sujetos a climas estacional-
mente secos (Wheeler y Baas, 1991; Carlquist, 2001).

Los lenos fésiles estudiados presentan dos tamanos de
vasos, unos con didmetros menores a 100 um y otros que
no superan los 200 um, es decir, son de tamano pequefio a
medio, y con longitudes en los elementos de vasos que no
superan los 400 um, demostrando que los vasos son cortos
(Tab. 1). El porcentaje de vasos agrupados va desde 9% a
40%. La densidad es menor de 15 vasos por mm?, lo que
corresponde a una densidad de pocos a moderadamente
numerosos (2-20 vasos por mm?) y las placas de perfora-
cién son exclusivamente simples (Tab. 1). Los vasos con

porosidad difusa, pequetios, cortos y con baja densidad es-
tan relacionados con la seguridad hidrica debido a que son
menos susceptibles a generar embolias (Baas et al., 2004).
En las especies actuales del Hemisferio Sur este tipo de ve-
getales es asociado con regiones de climas tropicales de ba-
jas altitudes (Wheeler y Baas, 1991; Wheeler et al., 2007).

El parénquima axial de los lefios miocénicos es apo-
traqueal escaso y difuso agregado, y paratraqueal de los
tipos vasicéntrico, confluente y bandeado (Tab. 1). En las
floras recientes, el parénquima difuso es mas comdn en
climas templados que en tropicales e indica condiciones
xéricas (Baas et al., 2004). El parénquima vasicéntrico,
confluente y bandeado es usualmente méas comun en las
floras tropicales que en las templadas (Wheeler y Baas,
1991; Wheeler et al., 2007).

La presencia de fibras septadas es mas comun en cli-
mas tropicales que en los templados (Wheeler y Bass,
1991). Este cardacter sélo fue hallado en Solanumxylon pa-
ranaensis, pero la pobre preservacién de las fibras de los
otros ejemplares no permite considerar a este caracter en
las inferencias paleoclimaticas (Tab. 1).

Los valores del Indice de Vulnerabilidad observados
se encontraron en un rango entre 4,71 y 26, mientras
que la Mesomorfia vari6 entre 1367 y 7343 (Tab. 1). Pip-
tadenioxylon paraexcelsa con el V mas bajo indica una
eficiencia en conduccién combinada con cierto grado de
seguridad (Ledn, 2005), mientras los restantes taxones
presentan caracteres mesomorficos. A medida que més
se aleja el valor de V de la unidad, significa una mayor
orientacién hacia condiciones que garanticen la eficien-
cia de la conductividad en sacrificio de la seguridad de
los tejidos (Ledn, 2005).

[ﬂ__ﬁnadenantheroxylon Piptadenioxylon | Entrerrioxylon | Astroniumxylon | Astroniumxylon | Solanumxylon
— | villaurquisence paraexcelsa victoriensis portmanii parabalaceae paranaensis
Anillos de crecimiento v I I I ? I
Porosidad DaSC D D D
DisposE A A A
Z;;‘i’j’;mgemm[ de vasos | g7 141_130) 66 (45-80) 203 (169-312) | 181 (130-260) | 104 (68-137) | 106 (78-206)
Vasos por mm? 7 (5-8) 14 (10-17) 12 (8-16) 7 (3-10) 8 (6-10) 9 (6-12)
Longitud de vasos en pym 259 (160-400) 290 (118-480) 124 (85-165) | 284 (136-423) | 377 (107-647) | 227 (137-343)
Porcentaje de vasos agrupados | 28% 30% 25% 14% 43% 9%
Placa de perforacion S S S S S S
Parénquima axial I B I, B, Ad I AL C Ae Ae I, C Ad
Traqueidas vasciéntricas A A P A A A
Fibras ? NS NS ? ? Se
V) 13 4,71 17 26 13 12
(M) 3219 1367 (=) 2098 7343 4901 2673

v
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BREA ET AL.: PALEOFLORA DE LA FORMACION PARANA

a distribucion de los parientes actuales més cercanos
1&. maderas fésiles (Tab. 2) demuestra que las especies
maés afines estan restringidas a las regiones tropicales y
subtropicales de América del Sur (Fig. 3). Teniendo en
cuenta las distribuciones de los parientes actuales més
cercanos y las caracteristicas mesolégicas de los taxones
actuales més afines, se puede inferir que en el sudeste de

América del Sur durante el Mioceno gxistieron bosques
mixtos, estratificados con al menos dos estratos y pre-
sencia de elementos emergentes integrados por especies
deciduas y siempreverdes. Las caracteristicas anatomicas
y las comparaciones con las floras actuales, indican la
presencia de bosques himedos riberenos y bosques secos
estacionales (Tabs. 1y 2).

Familia Taxones Tipo de | Pariente p=t=«] mds cercano | Fenologia | Hdbito Distribucion del pariente
Fosiles fosil — actual mds cercano
=, 7 P : ;
Fabaceae A." adenal?theroxylon L Anadenanthera colubrina D T (6-25m) Areq ;ubtrop ical-tropical de
villaurquisence América del Sur
Pintadenioxylon Selva Tucumana-boliviana
Fabaceae P v L Parapiptadenia excelsa D T (4-20 m) (yungas), Brasil austral,
paraexcelsa ..
Paraguay, Bolivia
Entrerrioxvion Area Subtropical-tropical
Fabaceae fiirerrioxy L Detarieae s.l. D ToAr de América tropical, Africa
victoriensis i
y Asia
Anacardiaceae AstromuTxylon L Astronium urundeuva D T (<30 m) BRI B
portmanii hasta secas
Astroniumxvlon Chaco Oriental himedo;
Anacardiaceae v L Astronium balansae D T (<25 m) Misiones, Corrientes y
parabalaceae
Santa Fe
Solanaceae Solanumxg(lon L Solanum auriculatum S @ Selva Misionera y Chaco
paranaensis m, <10m)
. - . NO de Uruguay y Centro-
<
Arecaceae Globulares equinados F Trithrinax campestris N E(<6m) Norte de Argentina
Arecaceae Globulares equinados F Copernicia alba S E (< 20m) (Wien Uimen (gZiElie
Chaco Paraguayo

Tabla 2. Fenologia, habito, y distribucién de los parientes actuales mas cercanos de los lefios fosiles y fitolitos de la Formacion
Parand. L, lefios; F, Fitolitos; D, Deciduos; S, Siempreverde; T, Arboles; Ar, Arbustos; E, Estipites; SDTFs, Bosques Tropicales Estacio-

nalmente Secos.

COMPARACION CON OTRAS FLORAS DEL MIOCENO

Las asociaciones palinoldgicas e impresiones foliares
mas afines a las registradas en la Formacién Parana pro-
vienen de la regién de los Valles Calchaquies en el NE
argentino (Anzétegui, 2006; Mautino, 2010). Estas uni-
dades también estdn vinculadas al evento transgesivo
Entrerriense-Paranense, Segin Mautino (2010) las ma-
yores semejanzas de las asociaciones palinolégicas fue-
ron establecidas con las formaciones San José (Mioceno
Medio) y Palo Pintado (Mioceno Superior). Sin embargo,
se diferencian de la Formacién Parand en la escasa re-
presentacién de las comunidades xeréfitas. Ademas, la
abundancia de dinoflagelados en la Formacién Parana es-
taria indicando una mayor profundidad de la ingresion

Entrerriense-Paranense;

La paleoflora de los Valles Calchaquies (Anzétegui,
2006) se habria desarrollado bajo un clima célido, esta-
cionalmente seco (en condiciones mixtas de humedad
y aridez), diferencidndose dos tipos de vegetacion: una
comunidad vegetal indicadora de clima célido-htimedo,
distalmente xérico (Formacién Palo Pintado) y otra pa-
leocomunidad adaptada a un clima célido xérico, local-
mente himedo (formaciones San José, Chiquimil y El
Morterito). Recientemente, el analisis paleoambiental y
de las paleocomunidades de la Formacién Palo Pintado
(c. 10-5 Ma, ver Galli et al., 2011 y referencias alli ci-
tadas) permitié reconocer litofacies caracteristicas de un
sistema fluvial sinuoso areno-gravoso con una amplia
llanura de inundacién en donde se desarrollaron comu-
nidades acuaticas, palustres y bosques higréfilos estrati-

Tabla"1. Datos de los caracteres anatdmicos. I, Indistintos o ausentes; D, Difusa; SC, Semi-circular; P, Presente; A, Ausente; S, Simple;
Ae, Apotraqueal escaso; Ad, Apotraqueal difuso agregado; V, Vasicéntrico; AL, Aliforme; C, Confluente; B, Bandeado; Se, Septadas, NS;
No septadas; (V), Indice de Vulnerabilidad (M), Indice de Mesomorfia.
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EL NEOGENO DE LA MESOPOTAMIA ARGENTINA

ficados bajo un clima htimedo tropical a subtropical. Las
especies actuales més afines a aquellas cuyo registro fésil
se compone de impresiones foliares y frutos habitan en
diferentes provincias fitogeograficas argentinas (las Yun-
gas, Paranaense, Chaquefia, del Monte y del Espinal) y
en el sur de Brasil en la Mata Atlantica (Anzétegui, 2006;
Galli, et al., 2011). Por este motivo, Anzbtegui (2006) pos-
tul6 que el diseno de la actual distribucién fitogeografica
habria comenzado paulatinamente al terminar la trans-
gresién marina Entrerriense-Pararensejy durante el Plio-
Pleistoceno, con la dltima orogenia andina y el comienzo
de las glaciaciones.

La microflora de la Formacién Anta (Mioceno tempra-
no/medio) en la provincia de Salta (Quattrocchio et al.,
2003) indica la presencia de una selva subtropical hu-
meda con la presencia de Verrustephanoporites simplex
Leidelmeyer 1966 (afin a Phyllostylon Capan. Ex Benth. y
Hook., Ulmaceae) y bosques montanos (Rutaceae, Podo-
carpaceae, Anacardiaceae). La presencia de Graminidites
sp. indica la existencia de areas abiertas de pastizales y
reflejaria la primera aparicién y expansion de la estepa
en el NO argentino asociada a condiciones relativamente
aridas. La existencia de un lago salino esta avalado por el
andlsisjpalinofacial (Quattrocchio et al., 2003).

Los lefios fosiles registrados en la Formacién Pebas
(Mioceno medio) en Peru (Fig. 1) asignados a las familias
Anacardiaceae, Bignoniaceae, Clusiaceae, Combretaceae,
Humiriaceae, Lecythidaceae, Fabaceae y Meliaceae son
caracteristicos de los bosques tropicales lluviosos de baja
latitudes de tierras firmes, integrados por especies arb6-
reas que crecen sobre los terrenos mas altos y secos de
la cuenca amazoénica (Pons y De Franceschi, 2007). Los
registros de maderas fésiles de la Formaciéon Solimoes
(Fig. 1) en Brasil son atin muy escasos (Mussa, 1958),
registrandose taxones afines a Myrtaceae, Sapindaceae y
Fabaceae-Caesalpioideae. Se conocen 5 taxones de made-
ras f6siles que atin no fueron hallados en unidades coeté-
neas, y es por este motivo que se hace dificil su compara-
cion y/o correlacién. Actualmente, el registro de maderas
fosiles de la Formacién Solimées es objeto de estudio y
revision, y forma parte de una Tesis Doctoral (Kloster et
al., 2010, 2011).

Sobre las descripciones de Mussa (1958) se obtuvie-
ron los valores de los indices de V y M para los Ginicos
registros que actualmente se conocen para la Formacién
Solimoes, los cuales presentaron un rango de 19,2 y 37,6
para su V; mientras que el rango de M es entre 5929 y
10557; en ambos casos son més elevados que los obteni-
dos para la Formacién Parana (Tab. 1). Los valores de V y
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M, junto con los caracteres anatémicos de los lefios f6si-
les del Estado de Acre (Brasil), podrian estar indicando
condiciones més htimedas que las registradas en la For-
macién Parana.

Los estudios polinicos de la Formacién Solimées rea-
lizados por Hoorn (1993) sobre el rio Japura avalan la
existencia de incursiones marinas durante el Mioceno
medig. Por otro lado, la microflora recuperada del Mio-
ceno medio-tardio de la Formacién Pebas/ Solimdes en el
NO de Amazonia constituyen posiblemente los relictos
més antiguos del sistema fluvial del Amazonas. Los de-
positos corresponden a un sistema fluvio-lacustre donde
la vegetacion dominante estaba integrada por palmeras
(Mauritia L. y Grimsdalea Germeraad, Hopping y Muller),
bombacaceas (Amanoa Aubl.y Alchornea Sw.), helechos,
gramineas y taxa acuaticos (Ceratopteris Brongn., Botryo-
coccus Kuetzing y Azolla Lamarck). Ademas, se registra-
ron periodos de incursiones marinas con una alta concen-
tracién de polen de manglares (Hoorn, 1994a, b). Por su
parte, Leite (2006) menciond, sobre la base de los estudios
paleopalinolégicos realizados en el sector sur del arco de
Iquitos en la Formacién Solimoes, la presencia de dep6-
sitos de un sistema fluvio-lacustre para el Mioceno me-
dio-tardio, con indicios episddicos de influencia marina,
demarcados por la presencia de Echitricolporites mariste-
llae Muller, Giacomo y Van Erve, 1987, y Deltoidospora
adriennis Frederiksen, 1983, dos taxa que demarcan am-
bientes costeros marinos. En contraposiciéon, Latrubesse
et al. (2007, 2010), sobre la base del contenido paleonto-
légico (vertebrados y palinologia) y andlisis de facies se-
dimentarias del sector superior de la Formacién Solimoes
(Cuenca del Amazonas), sostuvieron que no existié6 un
mar intracontinental durante el Mioceno Tardio.

El clima estimado a partir de estudios de la morfologia
foliar de la flora de Jakokkota (Gregory-Wodzicki et al.,
1998) en los Andes Centrales bolivianos (c. 16°S-68°0)
datada en 10,66 +0,06 Ma dieron valores de Temperatura
Media Anual (MAT) de 21,5+2,0 °C y una Precipitacion
Media Anual (MAP) de 550+180 mm. La paleoelevacion
estimada resulté ser mucho mas baja que en la actualidad
(3940 m.s.m), dando valores de 590-1610+1000 m. La
flora f6sil de Jakokkota sugiere la existencia de bosques
secos subtropicales durante el Mioceno Tardio (Gregory-
Wodzicki et al., 1998; Gregory-Wodzicki, 2002). Por otro
lado, la flora de Pislepampa (c. 17°S-66°0) con una edad
de c. 7-6 Ma, ubicada en la cordillera Oriental de Bolivia
(Graham et al., 2001), esta caracterizada por una gran va-
riedad de esporas de helechos (70,6%) y polen indicativo
de bosques montanos htimedos. La flora de Pislepampa
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dio valores de MAT de ~20 °C, MAP de 1000-2000 mm
anuales y una plaeoelevacion estimada entre los 1200 y
1400 m.

La Formacion Puerto Madryn es un depdsito marino-
continental, que también estd vinculada con el even-
to transgresivo miocénico y su asociacién palinolégica
continental demuestra la existencia de una vegetacién
herbacea-arbustiva haléfita y xeréfita, dominada por Che-
nopodiaceae, Ephedraceae, Convolvulaceae, Asteraceae
y Poaceae; mientras que en menores proporciones estan
presentes las Poaceae, Malvaceae y Anacardiaceae (sen-
su Palazzesi y Barreda, 2004). Esta vegetacién se habria
desarrollado en un ambiente marino, somero, con ele-
vado aporte continental. La vegetacion litoral propia de
ambientes de marismas con cuerpos de agua marginales
dulces a salobres estarian integradas por comunidades hi-
dréfita-dulceacuicolas y haldfitas. Los bosques no forma-
ban parte del paisaje cercano pero si habrian conforma-
do el paisaje arbustos xer6fitos cercanos a la costa. Estos
tipos polinicos xerofiticos indican que la disponibilidad
hidrica no era elevada (Palazzesi y Barreda, 2004). El cli-
ma durante la depositacién de esta unidad habria sido
calido y probablemente estacionalmente seco de acuer-
do con la distribucién de los taxa actuales mas cercanos
de los grupos de angiospermas registrados (Dozo et al.,
2010). La Formacién Parané se diferencia claramente de la
Formacién Puerto Madryn en que las asociaciones palino-
logicas estan integradas por elementos tipicos de climas
templado-calidos, donde el polen arbéreo y de helechos

es relativamente abundante (Palazzesi y Barreda, 2004).

CONCLUSIONES

Los conocimientos palinolégicos de la Formacién
Parand permitieron reconocer tres tipos de paleocomu-
nidades arbéreas: los bosques himedos (Polipodiaceae,
Cyatheaceae, Aquifoliaceae, Euphorbiaceae, Myrtaceae,
Sapindaceae), los bosques secos (Anacardiaceae y Fa-
baceae) y los bosques de Araucaria y Podocarpus que
ocuparian areas mdas distantes. La vegetaciéon herbédcea
representada por Azollaceae, Haloragaceae, Poaceae, As-
teraceae, Polygonaceae, Onagraceae, y Amaranthaceae re-
flejan la presencia de vegetacion vinculada a cuerpos de
agua dulce (Gamerro, 1981; Anzo6tegui y Garralla, 1982,
1986; Anzdbtegui, 1990).

Los palmares, registrados mediante andlisis fitoliticos
en la localidad de Puerto Alvear (Entre Rios), se confor-
maban por taxones afines a la Tribu Coripheae, caracte-
rizada por estar presente en la actualidad en el Dominio
Chaquefio (Zucol y Brea, 2000).

BREA ET AL.: PALEOFLORA DE LA FORMACION PARANA

La presencia de impresiones foliares afines a Ocotea
Aublet., Paramyrciaria Kausel y Schinus L.; fitolitos de
palmeras afines a Trithrinax Mart. y Copernicia Mart. ex.
Engl. (Tab. 2) y lenos fésiles con afinidad a los géneros
Anadenanthera, Parapiptadenia, Astronium y Solanum
(Tab. 2) a partir del Mioceno Tardio de la Mesopotamia
argentina, amplian el 4rea de distribucion floristica y es-
tarfan indicando un clima maés calido y humedo que el
actual para esta regién.

Muchos de los géneros mencionados anteriormente,
son caracteristicos del Dominio de los Bosques Tropicales
Estacionalmente Secos (SDFTs) (Pennington et al., 2000;
Prado, 2000). Los estudios sobre biogeografia cladistica
y vicarianza demostraron que la diversificaciéon de los
SDFTs ocurri6 durante el Mioceno Tardio—Plioceno y que
estuvieron distribuidos mas al este y sur de su posicién
actual (Pennington et al., 2004).

Los SDFTs son bosques semi-caducifolios y de hoja
caduca que crecen en las partes més alta de los tropicos,
donde hay una estacién seca prolongada, con una precipi-
tacién media anual por debajo de los 1600 mm y 5-6 me-
ses al ano que reciben menos de 100 mm de precipitacion.
Esta amplia definicién abarca desde los bosques htimedos
de Bolivia (Bosque Chiquitano) hasta los matorrales de las
zonas mas aridas (Caatinga brasilera) (Gentry, 1995).

El registro de lenos fésiles y palinomorfos afines a
Anadenanthera colubrina (Anzétegui y Garralla, 1986;
Caccavari y Anzétegui, 1987; Caccavari, 1996; Brea et al.,
2001, Franco, obs. pers.), y Astronium urundeuva (Brea
et al., 2001, Franco, 2009) en las formaciones Parana
(Mioceno Tardio) e Ituzaing6 (Plio-Pleistoceno), indican
la existencia de bosques semi-deciduos secos, debido a
que estos dos taxones son considerados como indicadores
confiables de este tipo de vegetacion (Gosling et al., 2003;
Mayle, 2004; Mayle et al., 2004).

Los estudios sobre la estructura genética de A. urun-
deuva realizados por Caetano et al. (2008) provee nue-
vos argumentos en apoyo a la hipétesis de la existencia
de una formacién continua de los SDTFs en el este de
América del Sur y la existencia del arco Pleistocénico
propuesto por Prado y Gibbs (1993).

Los registros palinolégicos, de impresiones foliares y
de los lenos fésiles hallados en la Formacién Parana apo-
yan la postura propuesta por Pennington et al. (2004) so-
bre la existencia de bosques tropicales estacionalmente
secos para el Mioceno Superior en el sector mas austral
de la Cuenca del Parana. El registro fésil proporciona
argumentos que favorecen la postura que los SDTFs tu-

vieron una distribucién mas amplia hacia el sur y este
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durante el Mio-Plioceno que la distribucién actual (Prado
y Gibbs, 1993; Pennington et al., 2000).

Los invertebrados y vertebrados registrados en la For-
macién Parand apoyan la existencia de un clima mas cali-
do que el presente para las mismas latitudes (Cione et al.,
2000, 2005, 2009; Pérez et al., 2013).

La flora miocénica del SO de la Mesopotamia argen-
tina demuestran la existencia de una heterogeneidad de
ambientes que permiti6 la existencia de diferentes tipos
de comunidades vegetales. El clima en el cual se habrian
desarrollado estas paleocomunidades seria céalido con
condiciones particulares que van de hiimedo a semi-arido.
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